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摘要 :【 目 的 】 重 个 型 眼 在 昆虫 复眼 演化 中 起 着 重要 作用 。 本 研究 旨 在 阐明 夜 出 型 亲 土 营 蛾 
Manulea affineola 复眼 类 型 及 结构 特征 ,以 期 填补 灯 蛾 亚 科 昆虫 复眼 研究 的 空白 ,扩充 夜 出 型 昆 忠 
复眼 的 特征 数据 ,为 探讨 重 登 型 眼 的 变异 趋势 及 复眼 演化 提供 依据 。【 方 法】 运用 光学 和 透射 电子 
显 微 技术 观察 亲 土 营 蛾 成 虫 复眼 的 超 微 结构 。【 结果 】 亲 土 营 蛾 成 虫 复眼 具有 一 个 透明 区 ,由 6 个 
次 级 色素 细胞 的 透明 胞 质 构 成 。 小 眼 具 8 个 视网膜 细胞 ,其 中 1 个 视网膜 细胞 较 短 , 仅 位 于 小 眼 基 
部 。 在 透明 区 内 ,7 个 视网膜 细胞 聚集 成 一 束 ,其 远 端 与 晶体 束 末 端 相 接 ,但 并 不 形成 视 杆 。 在 透 
明 区 下 方 ,这 7 个 视网膜 细胞 形成 一 个 中 心 融合 的 视 杆 。 在 复眼 背 缘 区 的 小 眼 的 视 杆 具有 近似 天 
形 的 横 截 面 , 而 其 余 小 眼 的 视 杆 具 多 分 支 状 截 面 。【 结 论 】 亲 土 苦 蛾 成 虫 复 眼 属 于 重 有 登 型 眼 ; 复 眼 
背 缘 区 的 矩形 视 杆 很 可 能 与 昆虫 的 偏振 敏感 性 有 关 。 
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Ultrastructure of adult compound eyes of Manulea affineola 








( Lepidoptera: Erebidae Arctiinae) 
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Abstract: [ Aim] Superposition eyes play significant roles in the evolution of compound eyes of insects. 
The study aims to elucidate the type and structural features of compound eyes of nocturnal Manulea 
affineola, attempting to fill a gap in the compound eye research in the Arctiinae, to expand the 
characteristic data of the compound eyes of nocturnal insects, and to provide evidence for exploring the 
variation trend of superposition eyes and the evolution of compound eyes. [Methods] The ultrastructure of 
adult compound eyes of M. affineola was observed using light and transmission electron microscopy. 
[Results] The adult compound eyes of M. affineola possess clear zones, which are formed by electron- 
lucent cytoplasm of six secondary pigment cells. The ommatidium has eight retinula cells, one of which is 
short and only located at the base of ommatidium. Within the clear zone, seven retinula cells gather into 
a bundle, which distally connects with the proximal end of the crystalline tract but does not form a 
rhabdom. Beneath the clear zone the seven retinula cells form a centrally-fused rhabdom. The rhabdoms 
display approximately square transverse profiles in the ommatidia in the dorsal rim area of the compound 
eye, whereas in the rest ommatidia they assume multi-branched transverse profiles. [ Conclusion] The 
adult compound eyes of M. affineola are of the superposition eyes. The square rhabdoms in the dorsal rim 
area of the compound eye are likely related to the polarization sensitivity of insects. 
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除 少 数 穴居 和 寄生 性 昆虫 外 , 绝 大 多 数 昆虫 具 
有 一 对 复眼 (compound eyes) ,用 于 感知 外 界 光 线 ， 
帮助 自身 进行 飞行 . 疯 食 求偶 、 避 敌 以 及 导航 等 行 
为 (Chapman, 2013) 。 昆 虫 的 复眼 由 许多 结构 相同 
的 小 眼 (ommatidia) 组 成 ,这 些小 眼 的 发 育 受 到 遗传 
保守 的 Pax6 基因 调控 ( Gehring and Ikeo, 1999) 。 
复眼 高 度 的 结构 复杂 性 与 进化 保守 性 已 使 其 成 为 昆 
虫 纲 ( Insecta) 系统 发 育 以 及 器 官 演化 研究 的 重要 模 
型 ( Caveney, 1986; Melzer et al., 1997; Paulus, 
2000; Oakley, 2003; Harzsch and Hafner, 2006; 
Chen et al., 2012) 。 

根据 昆虫 昼夜 节律 不 同 , 复 眼 被 分 为 并 列 型 眼 
(apposition eye) IIS 4 44 HR ( superposition eye ) 两 种 
基本 类 型 ,前 者 常 存在 于 日 出 型 昆虫 中 ,后 者 多 存在 
于 夜 出 型 昆虫 中 (Kunze，1979 ) 。 这 两 种 类 型 的 复 
眼 的 小 眼 都 由 角膜 (ceormea)、 晶 体 (crystalline 
cone) .视网膜 细胞 (retinula cell, 或 称 感 光 细 胞 
photoreceptor cell) 和 色素 细胞 (pigment cell) 等 组 成 
(Nilsson, 1989)。 然 而 ,重合 型 眼 还 具有 一 个 独特 
的 透明 区 (clear zone) ,这 在 并 列 型 眼中 并 不 存在 
(Horridge, 1975) 。 化 石 记录 表明 ,节肢 动物 复眼 的 
起 源 可 追溯 到 早 寒 武 纪 时 期 (Strausfeld et al., 2016; 
Park et al., 2018) 。 在 这 一 时 期 ,并列 型 眼 已 存在 于 
古老 的 三 叶 虫 中 (Scholtz et al., 2019) ,但 这 也 不 排 
除 重 琶 型 眼 同时 存在 的 可 能 性 。 昆 虫 并 列 型 眼 与 重 
登 型 眼 之 间 是 和 否 存在 演化 关系 ,迄今 仍 存在 争议 , 尚 
无 定论 (Meyer-Rochow, 2014) 。 

BEA H ( Lepidoptera ) 是 昆虫 纲 最 大 的 植 食 类 和 群 
(Mitter et al., 2017) , 其 绝 大 多 数 日 出 型 虑 类 具有 
并 列 型 眼 , 而 夜 出 型 峨 类 和 少数 蝶 类 具有 重 共 型 眼 
( Horridge et al., 1972), Hifi, XFA BEAN 
眼 的 结构 特征 已 在 夜 峨 科 (Noctuidae ) ( Meinecke, 
1981; m E TRI SEA HE, 1983; 郭 炳 群 ，1984 ， 
1988) | R IR P} ( Geometridae ) ( Meyer-Rochow and 
Lau, 2008) 、 天 蛾 科 ( Sphingidae) (Eguchi, 1982; 高 
mij". 1986). Bt WERL (Crambidae ) ( Belušič et al., 
2017) , HE ( Pyralidae) (Fischer and Horstmann, 
1971; Horridge and Giddings, 1971), Œ "E 科 
( Lymantriidae) ( Lau and Meyer-Rochow, 2007) 中 被 
WIX. AM, AEA H RUECBIBR BEAEXR S SAT , 
其 他 夜 出 型 类 群 的 复眼 研究 极为 匮乏 。 灯 蛾 亚 科 
( Arctiinae ) EBE H BER BL ( Erebidae ) 中 较 大 的 一 
个 亚 科 , 其 成 虫 多 为 夜 出 型 昆虫 , 具 趋 光 性 (Zahiri et 
al., 2012) 。 灯 蛾 亚 科 昆虫 复眼 的 类 型 及 结构 特征 










































































MRI , nC JT BEAR S ARAL Ak Manulea affineola 
BIT BRIEF ee IRIK (Lithosiini) + IRIE Eilema Eh 
虫 ,由 于 其 夜 出 活动 及 具有 较 强 趋 光 性 的 特点 ,故而 
被 选择 为 我 们 的 研究 对 象 。 

本 研究 利用 光学 和 电子 显 微 技术 观察 亲 土 苦 蛾 
成 虫 复眼 的 组 织 和 超 微 结 构 ,阐明 其 复眼 类 型 及 结 
构 特 征 , 旨 在 填补 灯 蛾 亚 科 昆虫 复眼 结构 研究 的 空 
A ,进一步 扩充 夜 出 型 昆虫 复眼 的 特征 数据 ,以 期 为 
重 礁 型 眼 的 变异 趋势 及 复眼 演化 研究 提供 有 价值 的 
依据 。 
































1 材料 与 方法 


1.1 标本 采集 与 饲养 

以 灯 诱 法 于 2019 年 6 月 自 河 南 洛阳 天 池 山 
(34°15'N, 111?50'E,ifjj& 1 000 m)3E 4E GE EE 
成 虫 活体 。 
1.2 样品 制备 

将 单个 活体 成 虫 用 乙醚 麻醉 。 麻 醉 后 的 雌 虫 与 
雄 虫 (各 5 头 ) 置 于 Ringer RÆ Mikk (NaH,PO,: 
CaCl,: KCl: NaHCO,: NaCl: dH,O =0.01 g:0. 12 g: 
0.14 g:0.2 g:6.5 g:1 000 mL) 中 ,在 Olympus SZ61 
WEF A se FG See SIR, KERA 2% BBE 
甲醛 +2.5% MEER GE, T 4C 下 避 光 保存 
6 h 以 上 。 固 定 后 的 复眼 样品 经 磷酸 缓冲 液 (0. 1 
mol/L, pH 7. 2 ) 多 次 漂洗 后 ,用 四 和 氧化 狐 固 定 液 
(0. 1 mol/L OsO,, pH 7.2) WEE 2 bh, 再 用 相同 
的 磷酸 缓冲 液 漂 洗 多 次 。 样 品 经 不 同 浓度 梯度 的 乙 
醇 溶 液 (30% , 50%, 70%, 80%, 90% , 95%, 
100% ) 脱水 处 理 , 再 依次 用 100% 乙醇 -LR White 树 
脂 混合 物 (1:1，wv) 渗 透 8 h, 纯 LR White 树脂 渗 
透 6h 和 3 h。 将 渗透 后 的 样品 包 埋 于 含 纯 LR 
White 树脂 的 透明 胶 吉 中 , 置 于 烘箱 中 60Y 聚合 
48 h( 陈 庆 震 和 花 保 祯 , 2016 ) 。 
1.3 光学 显 微 观 察 

将 样品 块 在 Leica EM UC7 切片 机 上 ,用 玻璃 刀 
切 成 厚度 约 2 hm 的 半 薄 切片 。 将 半 薄 切片 置 于 这 
水 滴 的 载 玻 片 上 , 烘 干 后 用 1% 甲 茶 胺 蓝 染 液 染色 ， 
用 蒸馏 水 冲洗 掉 染 料 , 在 连接 CCD 成 像 系统 的 
Olympus BX-51 型 光学 显微镜 下 观察 并 拍照 。 
1.4 透射 电子 显 微 观 察 

将 样品 块 在 Leica EM UC7 切片 机 上 ,用 玻璃 刀 
切 成 厚度 约 70 nm 的 超 薄 切片 。 超 薄 切 片 依 次 用 
2% 醋酸 双 氧 铀 染色 8 min 和 4% 柠檬 酸 铅 染 色 
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10 min, 在 JEOL JEM-1230 透射 电子 显微镜 下 观察 
并 拍照 。 





2 结果 


研究 结果 表明 , 亲 土 昔 蛾 成 虫 复眼 在 雄 峨 与 肉 
蛾 之 间 不 存在 明显 的 结构 差异 。 因 此 ,为 方便 描述 ， 
我 们 统一 选择 瞧 峨 的 复眼 进行 描述 。 





2.1 亲 土 苦 蛾 成 虫 复眼 组 织 结构 

亲 土 苔 蛾 成 虫 复眼 的 小 眼 由 角膜 .晶体 视网膜 
细胞 初级 色素 细胞 (primary pigment cell) WKK É 
素 细胞 (secondary pigment cell) 和 基 膜 ( basement 
membrane) 等 构成 。 在 复眼 中 ,所 有 小 眼 的 晶体 与 
视 杆 (rhabdom) 并 不 相 接 ,两 者 之 间 存 在 一 个 透明 
区 ,厚度 约 110 hm( 图 1: A)。 每 个 小 眼 的 透明 区 
由 6 个 次 级 色素 细胞 组 成 (图 1: B)。 





图 1 亲 土 谷 蛾 肉 蛾 复眼 组 
Histological structure of compound eyes of female Manulea affineola under light microscope 
A: 复眼 纵 切 Longitudinal section of compound eye; B: 透明 区 横 切 Transverse section of clear zone. 插图 为 红色 框 内 放大 ,可 见 6 个 次 级 色素 细胞 
围绕 晶体 未 端 ( 星 号 所 示 ) 。Inset is a magnification in red box, showing that six secondary pigment cells surround the crystalline cone end ( shown with 
asterisks). BM; 基 膜 Basement membrane; Co: 角膜 Cornea; CC; 晶体 Crystalline cone; CZ: 透明 区 Clear zone; RC; 视网膜 细胞 Retinula cell; 
OL; 视 叶 Optic lobe. 


Fig. 1 








2.2 亲 土 苦 蛾 成 虫 复眼 超 微 结构 

小 眼 最 外 层 为 外 凸 的 角膜 ,厚度 约 16 um, 分 
层 。 和 角膜 远 端 大 部 分 区 域 的 片 层 较 厚 ,排列 玖 松 , 癌 
外 凸 起 ,而 近 端 部 分 的 片 层 呈 水 平 状 紧密 堆 关 。 角 
膜 的 外 表面 覆盖 微小 的 乳头 状 凸 起 , 称 为 角膜 突 
(corneal nipples) ,高 约 300 nm( 图 2: A). 

角膜 下 方 是 一 个 长 圆锥 形 晶体 ,高 约 50 pym( 图 
1: A)。 蝇 体 为 真 晶 体 (eucone) 类 型 ,由 4 个 品 锥 细 
胞 (cone cells) 及 其 细胞 内 分 泌 物 组 成 。 唱 锥 细胞 
的 细胞 核 位 于 晶体 的 最 远 端 部 分 (图 2: A)。 在 细 
胞 核 下 方 , 唱 锥 细胞 的 分 泌 颗 粒 并 不 均匀 分 布 ,外 部 
分 布 稀少 ,形成 一 圈 电 子 较 透 明 的 区 域 , 宽 约 800 
nm; 而 内 部 分 布 致 密 , 呈 电 子 不 透明 状 (图 2: B, 
C) 。4 个 唱 锥 细胞 的 细胞 质 ( 除 分 泌 颗 粒 外 ) 分 别 
从 核 区 沿 颗粒 分 布 区 的 外 缘 向 下 延伸 ,在 晶体 近 端 
聚集 ,形成 一 个 细 长 的 晶体 东 ( crystalline tract) ,长 
约 15 um( Él 2: D)。 唱 体 东 内 含有 致密 的 纤维 状 
fi (microtubules ) 。 

晶体 被 一 对 初级 色素 细胞 围绕 。 初 级 色素 细胞 
的 最 远 端 与 角膜 内 表面 相 接 ,包含 微 管 ( 图 2: B)。 





织 结构 光学 显微镜 观察 








2 个 初级 色素 细胞 沿 晶体 外 缘 一 直 向 下 延伸 至 晶体 
束 远 端 , 并 未 包 右 晶体 束 ( 图 2: C,，D)。 初 级 色素 
细胞 外 侧 分 布 着 一 纵 列 球状 电子 致密 的 色素 颗粒 ， 
直径 0.4 ~0.6 hm( 图 2: C)。 初 级 色素 细胞 的 细 
胞 核 位 于 晶体 的 中 部 水 平 (图 3: A)。 在 晶体 近 端 ， 
初级 色素 细胞 包含 电子 致密 的 细小 颗粒 状 物质 , 它 
们 聚集 在 晶体 周围 (图 2: D; 图 3: B). 

6 个 次 级 色素 细胞 围绕 着 一 个 小 眼 (图 1: B). 
每 个 次 级 色素 细胞 填充 在 相 邻 小 眼 之 间 , 从 角膜 内 
表面 一 直 延 伸 至 基 膜 处 。 在 晶体 远 端 水 平 ,次 级 色 
素 细胞 位 于 相 邻 初级 色素 细胞 外 侧 狭窄 的 空间 中 
(图 2: A, C)。 在 晶体 近 端 水 平 ,次 级 色素 细胞 脱 
大 ,填充 在 晶体 束 与 视网膜 细胞 之 间 , 形 成 透明 区 
(图 1: A)。 透 明 区 中 的 次 级 色素 细胞 分 布 着 电子 
致密 的 球状 色素 颗粒 ,直径 0.4 ~0.6 hm( 图 2: D; 
图 3: C) 。 次 级 色素 细胞 的 细胞 核 位 于 晶体 束 的 未 
端 水 平 ,在 细胞 核 的 周围 聚集 着 线粒体 (图 3: D). 

小 眼 的 视网膜 细胞 从 晶体 束 末 端 穿 过 透明 区 一 
直 向 下 延伸 (图 4: A)。 视 网 膜 细胞 的 最 远 端 部 分 
与 晶体 束 末 端 相 接 ( 图 4: B)。 从 横 切 面 上 看 ,7 个 
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图 2 亲 土 苦 蛾 雌 蛾 小 眼 远 端 纵 切 透射 电镜 观察 


Fig. 2 Longitudinal sections of the distal parts of ommatidia of female Manulea affineola under transmission electron microscope 














A: 小 眼 远 端 ,可 见 和 角膜 和 其 下 的 晶体 Distal level of ommatidium, showing a cornea and an underlying crystalline cone; B; 晶体 远 端 ,可 见 晶 锥 细胞 
内 不 均匀 分 布 的 分 泌 颗 粒 和 初级 色素 细胞 内 微 管 ( 箭 头 所 示 ) Distal part of crystalline cone, showing secretory particles distributed unevenly within 
cone cells and microtubules (shown with arrowheads) within primary pigment cell; C; 晶体 中 部 Middle part of crystalline cone; D: 晶体 近 端 ,可 见 唱 
体 束 和 初级 色素 细胞 未 端 ( 有 尾 箭 头 所 示 ) Proximal part of crystalline cone, showing a crystalline tract and the primary pigment cell ends (shown with 
arrows). Co: 角膜 Cornea; CC; 晶体 Crystalline cone; CN; 角膜 突 Corneal nipple; CT: MIRR Crystalline tract; CZ: 透明 区 Clear zone; N; 细胞 
核 Nucleus; PG; 色素 颗粒 Pigment granule; PPC: 初级 色素 细胞 Primary pigment cell; SPC: 次 级 色素 细胞 Secondary pigment cell. 








视网膜 细胞 首先 出 现在 晶体 束 末 端 外 缘 ( 图 4: C)。 
这 些 视 网 膜 细 胞 在 向 下 延伸 的 过 程 中 可 能 出 现 了 一 
定 程度 的 扭转 ,以 至 于 在 纵 切面 上 呈现 出 视网膜 细 
胞 截断 的 现象 (图 4: A)。 在 晶体 束 下 方 ,7 个 视 网 
膜 细胞 围绕 小 眼 的 中 心 轴 呈 辐射 状 排列 ,它们 的 内 
侧 细胞 膜 没有 特 化 成 微 绒毛 , 故 不 形成 视 杆 。 这 些 
视网膜 细胞 的 细胞 质 中 分 布 着 粗 面 内 质 网 ,在 靠近 
小 眼中 心 轴 处 聚集 着 大 小 .形状 不 一 的 电子 透明 壳 
泡 ( 图 4: D)。 向 近 端 ,视网膜 细胞 的 细胞 核 在 距 品 
体 束 末端 约 18 jum 开始 出 现 (图 4: A) ,在 细胞 核 的 
周 于 还 分 布 着 光 面 内 质 网 (图 4: E). 

在 视网膜 细胞 的 细胞 核 聚集 区 域 下方 ,视网膜 
细胞 急剧 变 细 ,形成 细 杆 状 的 视网膜 细胞 束 , 穿 过 具 
球状 色素 颗粒 的 透明 区 (图 5: A)。 在 这 一 区 域 可 


见 7 个 视网膜 细胞 仍 没 有 形成 视 杆 (图 5: B)。 再 
向 近 端 , 距 细胞 核 聚集 区 约 70 pm 处 ,视网膜 细胞 
束 膨大 , 相 邻 细胞 束 之 间 的 透明 区 范围 缩小 ,是 不 具 
有 色素 颗粒 (图 5: C) 。 在 这 一 水 平 ,每 个 视网膜 细 
胞 的 细胞 膜 特 化 成 密集 堆 著 的 指 状 微 绒毛 ,形成 视 
小 杆 (rhabdomere) 。7 个 视网膜 细胞 的 视 小 杆 聚 集 
在 一 起 形成 视 杆 (图 5: D), 

从 距 蝇 体 束 末 端 约 120 km 向 下 ,视网膜 细胞 
的 视 小 杆 微 绒毛 排列 整齐 ,并 在 小 眼中 心 轴 聚 集 TE 
成 中 心 闭合 的 视 杆 , 长 度 约 80 km。 在 复眼 的 大 部 
分 区 域 ,小 眼 视 杆 旦 分 支 状 ,多 为 6 个 分 支 ( 图 6: 
A) 。 这 种 分 支 状 的 视 杆 由 7 个 视网膜 细胞 形成 ,每 
个 视网膜 细胞 近似 三 角形 ,其 视 小 杆 呈 V 形 , 微 绒 
毛 整 齐 堆 针 在 三 角形 细胞 的 两 个 长 边 上 (图 6: B). 
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然而 ,在 复眼 的 背 侧 边缘 ,一 小 部 分 小 眼 的 视 杆 近似 
EE, JG HH by Sc ( 6: C)。 这 些 和 矩形 视 杆 也 由 7 
个 视网膜 细胞 的 视 小 杆 组 成 ,其 中 位 于 和 矩形 短 边 的 
两 个 视网膜 细胞 的 视 小 杆 呈 三 角形 ,其 微 绒毛 平行 
排列 ,两 个 和 矩形 长 边 分 别 有 3 个 和 2 个 视网膜 细胞 ， 
其 视 小 杆 微 绒毛 也 相互 平行 ,而 分 别 位 于 抢 形 长 边 
和 短 边 的 视 小 杆 微 绒 毛 相 互 垂直 (图 6: D)。 在 这 
一 区 域 ,视网膜 细胞 的 细胞 质 中 包含 线粒体 
(mitochondria ) 以 及 多 泡 体 (multivesicular bodies ) 。 
透明 区 终止 于 这 一 区 域 的 远 端 ,形成 透明 区 的 次 级 
色素 细胞 又 缩 呈 近 小 三 角形 ,填充 在 相 邻 视网膜 细 
胞 束 之 间 。 在 相 邻 视网膜 细胞 束 之 间 还 填充 着 圆 形 
或 线形 微 气管 (tracheoles) 5 

当 小 眼 视 杆 继续 向 近 端 延伸 ,一 个 新 的 视网膜 
细胞 开始 出 现 , 因 其 仅 存 在 于 小 眼 的 基部 , 故 称 为 基 

















电镜 观察 

Fig. 3 Transverse sections of the distal parts of ommatidia of female Manulea affineola under transmission electron microscope 
A: 晶体 中 部 ,可 见 4 个 晶 锥 细胞 Middle part of crystalline cone, showing four cone cells; B: 晶体 近 端 ,有 尾 箭头 示 2 个 初级 色素 细胞 的 分 界 处 
Proximal part of crystalline cone, arrows indicating the boundaries between two primary pigment cells; C: 晶体 束 由 4 个 晶 锥 细胞 的 细胞 质 形成 
Crystalline tract is composed of the cytoplasm of four cone cells; D; 次 级 色素 细胞 ,可见 其 细胞 核 及 色素 颗粒 Secondary pigment cells, showing their 
nuclei and pigment granules. CC: 晶体 Crystalline cone; CT; imf Crystalline tract; CZ: 透明 区 Clear zone; Mt: 线粒体 Mitochondrion; N; 细胞 
核 Nucleus; PG: 色素 颗粒 Pigment granule; PPC: 初级 色素 细胞 Primary pigment cell; SPC; 次 级 色素 细胞 Secondary pigment cell. 











部 视网膜 细胞 (basal retinula cell) 。 这 个 基部 视 网 
膜 细 胞 首先 出 现在 小 眼 视网膜 细胞 束 的 中 央 , 被 其 
余 7 个 视网膜 细胞 完全 包 训 。 基 部 视网膜 细胞 的 视 
小 杆 沿 细胞 外 围 分 布 , 呈 圆 环 状 , 而 其 余 的 7 个 视 网 
膜 细 胞 的 视 小 杆 围绕 着 这 个 圆 环形 的 基部 视网膜 细 
胞 视 小 杆 , 此 时 的 视 杆 不 再 呈现 中 心 闭 合 状 ( 图 7: 
A) 。 再 向 近 端 ,基部 视网膜 细胞 向 外 扩张 ,在 外 
视网膜 细胞 一 侧 开口 。 基 部 视网膜 细胞 的 视 小 杆 不 
再 闭合 ,而 是 平行 排列 于 细胞 的 两 侧 ( 图 7: B)。 外 
围 7 个 视网膜 细胞 逐渐 被 基部 视网膜 细胞 隔 开 ,位 
于 基部 视网膜 细胞 的 两 侧 。 在 这 一 水 平 上 ,所 有 视 
网 膜 细 胞 的 细胞 质 中 都 包含 大 量 线粒体 ,其 中 基部 
视网膜 细胞 中 还 具有 多 泡 体 (图 7: C)。 视 网 膜 细 
胞 束 之 间 填充 着 具 内 兰 的 微 气管 (图 7: D)o 

基 膜 位 于 小 眼 的 基部 ,厚度 约 1 nm, 将 小 眼 的 
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Fig. 4 Distal regions of the retinula cells of ommatidia of female Manulea affineola under transmission electron microscope 
A: 视网膜 细胞 远 端 纵 切 Longitudinal section of the distal parts of retinula cells; B; %4 [e] Ait 2H jig Ej ia V8 HEE B bh 2 0]. Longitudinal section of the 














junction between retinula cells and crystalline tract; C; 视网膜 细胞 与 晶体 束 连 接 处 横 切 ,可 见 7 1 R E h LE i IP E] Transverse section 
through the junction of retinula cells and crystalline tract, showing that seven retinula cells appear at the periphery of the crystalline tract; D: 在 品 体 束 
下 方 ,7 个 视网膜 细胞 聚集 成 束 ,但 未 形成 视 杆 Beneath the crystalline tract seven retinula cells gather into a bundle but do not form a rhabdom; E; 在 
无 视 杆 的 视网膜 细胞 束 水 平 可 见 视网膜 细胞 的 细胞 核 Nuclei of retinula cells can be found at the level of the retinula cell bundle without the 
rhabdom. CT: 晶体 束 Crystalline tract; CZ: 透明 区 Clear zone; Des: 桥 粒 Desmosome; N: 细胞 核 Nucleus; PG; 色素 颗粒 Pigment granule; RC: 视 
网 膜 细胞 Retinula cell; RER: 粗 面 内 质 网 Rough endoplasmic reticulum; SER: 光 面 内 质 网 Smooth endoplasmic reticulum. 




















感光 区 与 视 叶 隔 开 ( 图 8: A)。 小 眼 的 视 杆 终止 于 
基 腊 上方 约 25 um 处 。 视 杆 的 末端 仅 由 基部 视 网 
膜 细 胞 两 侧 的 视 小 杆 形成 ,其 余 7 个 视网膜 细胞 在 
外 围 转 化 成 神经 轴 突 (axons)( 图 8: B)。 当 基部 视 
网 膜 细胞 的 视 小 杆 消 失 后 ,其 细胞 质 中 出 现 电 子 致 
密 的 球状 色素 颗粒 ,直径 约 0.3 ~0.5 um, 而 外 围 7 
个 视网膜 细胞 的 轴 突 被 微 气管 分 隔 开 (图 8: C)。 
基部 视网膜 细胞 的 细胞 核 位 于 色素 颗粒 分 布 区 域 的 
下 方 (图 8: D)。 在 基 膜 上 方 ,次 级 色素 细胞 膨大 ， 
包含 色素 颗粒 。 基 部 视网膜 细胞 转化 成 轴 突 ,与 其 
余 7 个 视网膜 细胞 的 轴 突 一 起 穿 过 基 膜 上 的 小 孔 进 
入 视 叶 (图 8: 了)。 在 基 膜 下 方 ,每 个 小 眼 的 8 个 视 
网 膜 细 胞 的 轴 突 聚集 成 束 (图 8: F)o 











3 讨论 


基于 组 织 与 超 微 结构 研究 发 现 , 亲 土 戎 蛾 成 虫 
复眼 的 小 眼 由 1 个 分 层 的 角膜 1 个 真 晶 体 、8 个 视 
网 膜 细胞 、2 个 初级 色素 细胞 及 6 个 次 级 色素 细胞 











等 组 成 ,上 且 在 晶体 与 视 杆 之 间 还 存在 一 个 明显 的 透 
明 区 ,这 与 昆虫 典型 的 重生 型 复眼 结构 基本 一 致 
( Nilsson, 1989 ) 。 

透明 区 是 夜 出 昆虫 复眼 特有 的 结构 , 常 由 次 级 
色素 细胞 的 透明 胞 质 构 成 (Horridge，1975 ) 。 在 亲 
土 若 蛾 成 虫 复眼 中 ,成 簇 的 小 眼 视网膜 细胞 穿 过 透 
明 区 ,与 晶体 束 相 接 。 透 明 区 中 的 视网膜 细胞 具 细 
胞 核 及 多 种 细胞 器 ,但 并 不 形成 视 杆 。 这 种 情况 也 
存在 于 毒 峨 科 (Lau and Meyer-Rochow, 2007 ) ) 和 尺 
IL Meyer-Rochow and Lau, 2008) 中 。 在 夜 蛾 科 
的 非洲 粘 虫 Spodoptera exempta 中 , 穿 过 透明 区 的 视 
网 膜 细胞 束 仅 在 与 晶体 相 接 的 最 远 端 部 分 具有 少量 
的 视 杆 微 绒毛 ,其 下 的 细胞 束 都 不 形成 视 杆 
(Meinecke, 1981) 。 然 而 ,在 草 量 科 (Belusic et al., 
2017) 5 WS ik $} (Fischer and Horstmann, 1971; 
Horridge and Giddings, 1971) 中 , 穿 过 透明 区 的 视 网 
膜 细 胞 束 具 有 一 个 中 心 融 合 的 细 长 视 杆 , 与 晶体 末 
端 相 接 。 由 此 可 见 , 在 不 同 鳞 翅 目 类 群 的 重奏 型 眼 
中 ,透明 区 内 视网膜 细胞 的 视 杆 形成 情况 存在 一 定 
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图 5 亲 土 谷 蛾 肉 蛾 小 眼 透明 区 横 切 透射 电镜 观察 
Fig. 5 Transverse sections through the clear zones of ommatidia of female Manulea affineola under transmission electron microscope 
A: 视网膜 细胞 核 下 方 透明 区 ,可 见 细 小 视网膜 细胞 束 Clear zone beneath the nuclei of retinula cells, showing thin retinula cell bundles; B; 7 个 视 
网 膜 细 胞 形成 的 视网膜 细胞 束 Retinula cell bundles composed of seven retinula cells; C: 透明 区 近 端 ,可 见 次 级 色素 细胞 边界 (有 尾 箭头 所 示 ) 
Proximal part of clear zone, showing the boundaries of secondary pigment cells (shown with arrows) ; D: 7 个 视网膜 细胞 形成 视 杆 ,箭头 示 桥 粒 Seven 
retinula cells form a rhabdom, and arrowheads denote desmosomes. CZ: 透明 区 Clear zone; PG; 色素 颗粒 Pigment granule; R: 4 P3 Ji 4H Jf R 
Retinula cell bundle; RC; 视网膜 细胞 Retinula cell; Rh; 视 杆 Rhabdom; SPC: 次 级 色素 细胞 Secondary pigment cell. 





的 趋同 和 多 样 化 变化 的 特点 。 

在 亲 土 蔡 蛾 复眼 中 ,小 眼 具 8 个 视网膜 细胞 ,其 
中 1 个 视网膜 细胞 较 短 , 仪 位 于 小 眼 基 部 。 这 种 
“7+1” 式 的 视网膜 细胞 排列 方式 既 存 在 于 原始 的 
昆虫 中 也 存在 于 与 昆虫 纲 互 为 姊妹 群 的 甲壳 纲 中 ， 
故而 被 认为 是 祖 征 (Paulus，1979，2000 ) 。 此 外 ， 
“7+1” 式 的 视网膜 细胞 排列 方式 也 存在 于 鳞 翅 目 
i ik P} ( Nepticulidae ) ( Honkanen and Meyer- 
Rochow, 2009; Fischer et al., 2012 ) JH X "Kf 
(Meinecke, 1981; 郭 炳 群 ,1984,， 1988) rh, EIRE 
昆虫 Orgyia antiqua 具有 9 个 视网膜 细胞 ,排列 成 
"8 - 1" 3X (Lau and Meyer-Rochow, 2007) ,这 与 天 蛾 
科 (Eguchi，1982 ) 和 草 蜡 科 昆虫 Acentria. ephemerella 
的 一 致 (Lau et al., 2007) 。 然 而 ,其 他 一 些 蜡 蛾 总 
科 昆 虫 的 小 眼 视网膜 细胞 数目 增加 到 11 ~ 13 个 














( Fischer and Horstmann, 1971; 
Giddings, 1971; Stone and Koopowitz, 1976; Belušič 
et al., 2017), Klee Eb HE Operophtera brumata 的 小 
眼 视 网 膜 细 胞 数目 多 达 15 个 , 呈 "14 +1” 式 分 布 
(Meyer-Rochow and Lau, 2008), 。 蝶 类 的 小 眼 视 网 
膜 细胞 数目 通常 为 9 个 , 呈 “8 +1” 式 (Kolb, 1977; 
Ribi, 1978; Arikawa, 1999; Wernet et al., 2015), 
由 此 可 见 , EREA H F , REE PRS , CAS B 7] IR AL 
网 膜 细胞 数目 可 能 更 加 多 样 化 。 

亲 土 蔡 蛾 的 小 眼 视 杆 分 为 两 种 类 型 :复眼 背 缘 
区 域 的 视 杆 横 截 面 近似 矩形 ,而 其 余 大 部 分 区 域 的 
视 杆 截面 旦 多 分 支 状 。 这 种 视 杆 的 区 域 性 形态 差异 
Uk Sm RE CHI] FE DER. Ostrinia nubilalis ( Belušič et 
al., 2017) VA & T CREE S e$ IE Heliothis armigera ( 3 
KARE, 1988) filii Leucania separata ( SBAW RE, 1984) 


Horridge and 
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图 6 亲 土 昔 蛾 肉 蛾 小 眼 视网膜 细胞 近 端 横 切 透射 电镜 观察 


Fig. 6 Transverse sections of the proximal regions of retinula cells of ommatidia of female Manulea affineola 


under transmission electron microscope 
A: 具 多 分 支 状 视 杆 区 域 Area with multi-branched rhabdoms. B: 7 个 视网膜 细胞 形成 中 心 闭合 的 视 杆 , 星 号 示 次 级 色素 细胞 Seven retinula cells 
form a centrally-fused rhabdom. Asterisks denote secondary pigment cells. C: 具 和 矩形 视 杆 区 域 Area with rectangular rhabdoms. D; 一 个 矩形 视 杆 由 7 
个 视网膜 细胞 的 视 小 杆 组 成 , 5 个 视网膜 细胞 (RC1, 2, 4, 5 和 7) 的 视 小 杆 微 绒 毛 平行 排列 ,并 与 另外 2 个 视网膜 细胞 (RC3 和 6) 的 视 小 杆 微 
绒毛 垂直 A rectangular rhabdom is composed of the rhabdomeres of seven retinula cells. Five retinula cells ( RC1, 2, 4, 5, and 7) have parallel- 











arranged rhabdomeric microvilli, which are perpendicular to the rhabdomeric microvilli of the remaining two retinula cells (RC3 and 6). MB: 多 泡 体 
Multivesicular body; Mt; 线粒体 Mitochondrion; RC: 视网膜 细胞 Retinula cell; Rh; 视 杆 Rhabdom; T; 微 气管 Tracheole. 


FUSE KHL S. exempta( Meinecke, 1981) 中 被 报道 。 
与 分 支 状 视 杆 不 同 ,矩形 视 杆 内 的 视 小 杆 微 绒毛 相 
互 垂直 排列 ,被 认为 是 昆虫 具有 偏振 敏感 能 力 的 主 
要 指示 特征 (Labhart and Meyer, 1999) 。 虽 然 草 蜡 
FEES HR A. ephemerella 的 小 眼 视 杆 在 整个 复眼 中 没 
有 形态 差异 ,但 复眼 背 缘 区 视 杆 要 明显 比 其 他 区 域 
的 视 杆 短 得 多 (Lau et al., 2007) 。 这 种 缩短 的 背 毕 
区 视 杆 也 有 助 于 增加 昆虫 的 偏振 敏感 性 ( Nilsson et 
al., 1987) 。 相 反 ,一 些 蝶 类 复眼 的 去 偏振 化 可 能 是 
由 于 其 较 长 的 视 杆 所 致 (Nilsson et al., 1984, 
1988) 。 除 视 杆 的 长 度 及 微 绒毛 的 排列 方式 外 , 昆 
虫 复眼 的 偏振 性 还 与 视 杆 的 构象 ( Wehner et al., 
1975) 以 及 届 光 系统 (Meyer and Labhart, 1981; 


Ukhanov et al., 1996) 有 关 。 由 此 我 们 推测 ,多 种 因 
素 的 结构 特征 很 有 可 能 促使 偏振 敏感 性 广泛 存在 于 
许多 昆虫 中 ,然而 相关 复眼 的 结构 及 功能 研究 还 相 
MEZ ug E mou. 

在 本 研究 中 , 亲 土 蔡 蛾 是 在 光 适 应 下 进行 麻醉 
和 解剖 的 ,故而 我 们 的 研究 数据 显示 的 是 光 适 应 下 
的 重合 型 复眼 结构 特征 。 在 许多 夜 出 型 昆虫 的 重 靶 
型 复眼 中 , 光 适 应 下 的 复眼 次 级 色素 细胞 的 色素 颗 
粒 常 纵向 迁移 进入 透明 区 ,用 于 吸收 更 多 较 强 的 光 
线 ,由 此 将 进入 视 杆 的 光 强 减少 了 3 ~4 个 量 级 
(Warrant and McIntyre, 1996) 。 这 种 色素 的 纵向 迁 
移 也 在 亲 土 苔 蛾 的 光 适 应 复眼 中 被 发 现 。 然 而 ,在 
HA EAN ZIRA H HA FT Ek P (Hesperiidae) 
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图 7 亲 土 昔 蛾 肉 蛾 小 眼 基部 视网膜 细胞 横 切 透射 电镜 观察 


Fig. 7 Transverse sections through basal retinula cell of ommatidia of female Manulea affineola 


under transmission electron microscope 


A: 在 7 个 视网膜 细胞 (RC1 -7) 的 中 央 , 一 个 基部 视网膜 细胞 (BRC8 ) 形成 一 个 环形 视 小 杆 , 星 号 示 次 级 色素 细胞 A basal retinula cell ( BRC8) 


forms a circular rhabdomere at the center of seven retinula cells (RC1 —7). Asterisks denote secondary pigment cells. B; 基部 视网膜 细胞 ( BRC8 ) H 
口 于 7 个 视网膜 细胞 (RC1 -7) 一 侧 Basal retinula cell BRC8 opens at one side of seven retinula cells (RC1 -7). C; 基部 的 视 杆 呈 平行 的 两 分 支 ， 








t 





被 基部 视网膜 细胞 (BRC8 ) 隔 开 The basal rhabdom displays two parallel branches, which are separated by the basal retinula cell ( BRC8). D: 视网膜 
Zi el vj al ECT FL PER LAV Tracheoles with internal ridges fill the space among retinula cell bundles. BRC: 基部 视网膜 细胞 Basal retinula 
cell; MB; 多 泡 体 Multivesicular body; Mt; 线粒体 Mitochondrion; RC; 视网膜 细胞 Retinula cell; Rh; 视 杆 Rhabdom; T; 微 气管 Tracheole. 





(Horridge et al., 1972) fU JE "E BL ( Agaristidae ) 
( Horridge et al., 1977, 1983) rp , 光 适 应 下 的 次 级 色 
素 细胞 的 色素 颗粒 并 不 发 生 纵向 迁移 进入 透明 区 ， 
而 是 维持 一 个 具有 无 色素 的 透明 区 并 提供 仅 约 0.6 
个 量 级 的 光 豪 竭 (Warrant and MeIntyre，1996 ) 。 由 
此 我 们 推测 , 光 适 应 下 色素 是 否 纵向 迁移 进入 透明 
区 很 可 能 与 昆虫 的 昼夜 节律 密切 相关 。 夜 出 型 昆虫 
重合 型 复眼 在 光 / 上 暗 适 应 下 色素 迁移 的 动力 学 机 制 
仍 知之 甚 少 ,需要 更 多 的 功能 学 研究 。 
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